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論文要旨 
 
本論文は，げっ歯類ラットをモデル動物として，生理心理学的知見の豊富な脳領域である海馬
を対象に，時間知覚のメカニズムを神経細胞活動による符号化様式のレベルで検討した研究であ
る。本論文は 3章から構成される。第 1章が序論，第 2章は 7つの実験的検討の成果が記され，
第 3章で総合考察がなされている。 
第 1章では，時間情報処理の生理心理学的基盤として本研究が対象としている脳領域，海馬の機
能について解説がなされている。まず本章では，時間情報が視覚や聴覚などの情報とは異なり，物
理的な信号として存在せず，かつそれを知覚するための感覚器や受容体が存在しないという特異性
を指摘し，実験心理学における時間知覚の情報処理メカニズム解明の意義を提示している。その上
で，時間情報の神経メカニズムについて，モデル動物を中心とした従来の知見を，特に本論文にお
いて解析対象となっている脳領域「海馬」に焦点を当てて概説し，個体の移動時において特定の場
所に受容野を持つ神経細胞「場所細胞」などを例示している。さらに，本研究を含む生理心理学研
究において，神経活動に表現されている情報を読み解くための基礎となる2つの符号化様式として，
神経活動の量的変動に着目した「発火率符号化」と，時間的変動に着目した「時間的符号化」を紹
介している。そして，近年，海馬で見出された「時間細胞」と称される特定時点からの経過時間を
表現する神経活動に基づく海馬における「時間」情報処理という新しい展開について述べたのち，
本研究の中核的問いである「計時場面において海馬細胞が符号化している時間情報が絶対時間なの
か，相対時間なのか」という未解決の課題を提示する。 
第 2 章は 9 節から構成され，著者が行った 7 つの実験的検討に対する結果と考察がなされてい
る。第１節では，第 2節以降の神経活動解析を行うための計時行動課題の確立とその妥当性が検討
されている。本研究を通して用いられているのは，ある時点からの経過時間を被験体に弁別させる
間隔二等分課題と呼ばれる行動課題である。被験体であるラットをトレッドミル上で 5秒ないしは
10秒間走らせ，トレッドミルに接続された左右 2本の選択肢のどちらかを選ばせ，正反応であれば
サッカリン溶液を報酬として提示した。ラットの走路選択は，トレッドミル上での経過時間ではな
く走行距離を手がかりとして生じているかもしれない。その可能性を検討するため，3 種の速度条
件で訓練を行い，走行時間と速度条件の組み合わせである 6つの試行条件間に正答率に差がないこ
とが確認された。特に，走行距離は同じであるが走行時間の異なる 2つの試行条件の正答率に有意
差が認められなかったことから個体は距離を利用して課題を遂行していないといえる。さらに，こ
れらの走行速度 3条件において，訓練試行で未経験の走行時間（5.6, 6.3, 7.0, 7.9, 8.9秒）を
プローブ試行として挿入し，それらの走行時間の長短判断に走行速度が影響するかについても検討
がなされ，長短判断の感度は速度条件によって差が見られなかった。これら一連の条件操作の結果
は，同課題におけるラットの弁別反応が時間の長短を手がかりとして行われていることを示唆する。
つまり，同課題におけるトレッドミル上の走行についての時間判断は，走行開始時点から終了時点
（以下，インターバルと記す）という 2時点間の計時過程に基づいているとみなすことができ，以
降の神経活動解析はこのインターバル期間を対象に行われる。 
第 2章の第 2節から第 9節では，同課題遂行中の海馬の神経活動を解析することで，時間情報が
神経細胞レベルでどのように表現されているのかが実験的に検討された。具体的には，シリコンプ
ローブ電極を脳に慢性的に埋め込み，課題遂行中のラットの海馬から多数の神経細胞の活動を同時
に記録し解析することで，インターバル期間中の様々な時点で活動する，「時間受容野」を持った
「時間細胞」の存在を確認し，それらを対象に詳細な解析を試みている。 
第 2節の実験 2-1では，「発火率符号化」の視点から，時間細胞が表現している時間情報が，イ
ンターバル開始後の特定の時点を反映した「絶対的時間」なのか，あるいは，インターバル全体の
長さに対する経過時点の割合を反映した「相対的時間」なのかについて，インターバル長の異なる
2条件間で比較することで検討している。ラットに 5秒と 10秒の弁別を行わせた後，インターバル
が 2 倍となる 10 秒と 20 秒の弁別を異なる試行ブロックとして同一セッション内で行い，10 秒と
20秒のインターバルの計時過程に対する時間細胞群の活動変化が検討されている。その結果，10秒
のインターバル経過中の異なる時点で逐次的な応答を示した細胞群のうち，75％以上の細胞群はイ
ンターバルが 20秒に延びると，その時間受容野を緩やかに広げ，20秒のインターバル全体を覆う
ようにそれらの逐次的応答が変化した。この結果は，海馬の時間細胞の大部分は，2 時点間の相対
的な経過時間を表現している可能性を示唆している。 
続く第 3節では，実験 2-2として，インターバルを３倍に延長，および 2分の 1に短縮する操作
により，実験 2-1で得られた時間受容野の変化が起きた結果の確認を行っている。いずれの条件に
おいても実験 2-1と同様に，時間細胞の約 70%がインターバルの延長・短縮に応じて時間受容野を
変化させることが見出された。 
第 4節の実験 2-3では，あらかじめ異なる時間弁別を学習した 2群のラットを用意し，実験 2-1, 
2-2 と同様にブロック間で短縮・延長されたインターバルを事前に学習していた群と学習していな
かった群での時間細胞の応答パターンとその割合を比較検討している。その結果，インターバル中
に生じる時間細胞の応答とその割合は，事前学習の違いによる差が見られなかった。 
第 5節実験 2-4では，時間細胞の応答パターンとその割合が，計時の必要がない位置弁別課題で
どうなるかを検討している。この行動課題では，ラットはこれまでと同様，一定時間トレッドミル
の走行を課されるものの，走行時間であるインターバルの長さではなく，LED ライトの点灯が報酬
選択肢と結びついている。この課題遂行中のラットの海馬には，それでもなおインターバル中に応
答する時間細胞が見出された。解析の結果，実験 2-1から 2-3に比べ，時間細胞の数は有意に少な
かったものの，インターバルの絶対的時間および相対的時間に対する応答パターンの全細胞に対す
る割合は有意差がなかった。第 6 節では，これら実験 2-1 から 2-4 から得られた結果の考察とし
て，海馬の時間細胞が表現している時間情報は，発火率という符号化様式でみると，2 時点間の相
対的な時間的位置を表現しており，計時の長さやその必要性，あるいは事前経験によらないもので
あると論じている。 
第 2章第 7節から第 9節は，個々の神経細胞の発火のタイミングに着目した「時間的符号化」の
視点から，海馬の時間細胞がどのように時間を表現しているのかが検討されている。時間的符号化
による解析を行うにあたり著者は，先行研究において判明している海馬の神経回路に内在するシー
タ波と呼ばれる 5 ヘルツから 12 ヘルツの周期的活動に基づき，個々の神経細胞の発火のタイミン
グをシータ波の位相として捉えた解析を行っている。すなわち，あるインターバルの各時点に受容
野をもつ個々の時間細胞の逐次的な応答のタイミングを，シータ波における異なる位相の連鎖（シ
ータ・シークエンス）として捉えることで，インターバルをシータ波という周期的活動として符号
化された情報として解析する方法である。 
第 7 節実験 3-1 において著者は，インターバルの延長操作によって，経過時間を反映するシー
タ・シークエンスがどのように変化するのかを調べるために，実験 2-1で見出された相対的時間の
応答パターンをもつ時間細胞に焦点を当てて解析を行っている。実験 2-1では発火率でみた時間細
胞の受容野が拡大したが，発火タイミングにも変化が生じるかは自明ではない。インターバル延長
操作によって発火タイミングが広がる場合，細胞間の発火タイミングの時間差は拡大するため，シ
ータ波 1周期に含まれる細胞数の減少し，シータ波 1周期が表現する時間は変化しないことが予想
される。逆に，発火タイミングが広がらない場合，細胞間の発火タイミングの時間差が変化しない
ため，シータ波 1周期に含まれる細胞数も変わらず，シータ波 1周期が表現する時間が拡大するこ
とが予想される。これらの予想をもとに，インターバルの延長前後における時間細胞群のタイミン
グを調べた結果，後者の予想が支持された。発火率の時間受容野が拡大していても，細胞間の発火
タイミングそれ自体は変化していないことが明らかになった。さらに，各細胞の発火タイミングを
シータ波の位相に変換し，そこから推定されるインターバル中の時間と実時間を比較した結果，各
位相に反映される時間長が広がっていることが示唆された。したがって、第８節では考察として，
先行研究と比較し，シータ・シークエンスによって表現される時間長が拡大するという実験 3-1の
結果の妥当性を解説しながら，これらのシータ・シークエンスの変動と個体の時間弁別との関連を
検討する必要性を論じている。 
これを受けて第９節実験 3-2では，5秒と 10秒，および，10秒と 20秒の弁別条件を異なるブロ
ックとして実施し，各ブロック内でテスト試行として 7.1 秒あるいは 14.1 秒というラットの長短
弁別が無差別となるインターバルを挿入し，ラットが長い・短い反応を示した試行内での，7 つの
インターバル経過時点ごと(5秒と 10秒の弁別では 1秒ごと，10秒と 20秒の弁別条件では 2秒ご
と)に時間細胞群のシータ位相から経過時間を推定し，どの時点で符号化された時間に差が生じる
か比較検討した。その結果，5秒と 10秒の弁別では 5～6秒の時点から，10秒と 20秒の弁別条件
では 6～8 秒の時点から，その後のラットの長い・短い反応に応じて，シータ位相から推定される
時間に有意差が生じていることが見出された。これによって，シータ・シークエンスによって表現
された時間情報と，ラットの計時ないしは長短時間弁別との関係が示唆された。 
最後の第 3章では，一連の実験結果を整理した上で，これまで明確ではなかった海馬の時間細胞
に反映される時間情報を，発火率符号化における相対的な経過時間の表現，および，時間的符号化
におけるシータ・シークエンスによる相対的な経過時間の表現，の２つの異なる視点から明らかに
した点で，海馬における時間情報処理に新たな理解を与えたものとして本論文の意義を論じ結びと
している。 
審査要旨 
 
本論文の一連の研究は，主に次の点で評価できる。 
まず，ラットを対象に２時点間の計時が必要な時間弁別の行動課題を立ち上げた点である。動物
の計時過程の分析については，行動研究において様々な課題が確立しているが，神経活動を検討す
るためには試行を繰り返すことで個々の時間細胞が示す特異的活動について，条件内での一貫性と
条件間での差異を示す必要がある。筆者は，そのような神経活動記録・解析研究の視点から，計時
過程の神経活動の評価に適した間隔二等分課題に着目し，被験体の反応がインターバルの時間長と
いう時間情報を手がかりとして生じていることを実験 1で丁寧に検討している。これによって，そ
の後の実験２および実験３で行われた，神経活動の記録・解析の結果の解釈を強固なものにしてい
る。 
さらに評価できる点は，時間細胞群の活動を発火率と時間という 2つの符号化様式の視点で解析
し，神経細胞における時間情報の表現の多層性を描き出すことに成功している。ヒトを対象とした
研究も含め脳活動を分析する研究の多くでは，2つの符号化様式のいずれかの解析だけが行われて
いる。これに対して本研究は，多数の神経細胞の活動を同時に記録できるシリコンプローブ電極と
信号分離の技術を駆使することで，インターバル期間中に同時並行的に生じている多数の時間細胞
の活動について，個々の時間細胞の応答特異性の差異だけでなく，それらの相互関係の評価が可能
になっている。実験 2で見出された複数の時間細胞の逐次的な発火率上昇による経過時間の表現と，
実験３で見出された複数の時間細胞の発火タイミングとしてのシータ・シークエンスにおける経過
時間の表現が，同じ時間細胞の集団から得られた結果であることは，神経細胞における情報表現の
多層性を示すものと考えられる。海馬における情報処理という範囲にとどまらない，生理心理学に
おける神経細胞の情報表現を理解する上でも意義ある成果である。 
評価できる第 3の点は，インターバル中の経過時間を時間細胞がどのように表現しているのかを
評価するだけでなく，ラットの計時行動に対して時間細胞の活動がどの程度予測力をもつか検討し
ている点である。神経細胞に表現された情報が，個体の行動と機能的関係をもつならば，神経活動
は個体の行動に対して予測力をもつはずである。実験 3-2はその可能性を検討したものであり，ラ
ットがインターバルの長短を判断する時点と，時間細胞の活動から推定される経過時間とが概ね一
致していたという結果は，神経細胞の情報表現と行動との相関関係に記述にとどまらない，因果関
係の解明に踏み込んだ点，そしてそれを示唆する成果が得られた点で，本研究の意義を高めること
に成功している。 
本論文は以上のように評価できるものの，公開審査会（2019年 7月 23日）では次のような問題
点も指摘され，それに対する著者からの回答を得た。 
最も多くの指摘があったのは，本研究で用いられた間隔二等分課題がもつ計時課題としての問題
点についてであった。時間経過の長短を弁別するこの計時課題は，長短それぞれの時間長を計時せ
ずとも，短い時間に対する計時さえ行っておけば，それを越えた時点で長い時間と判断する戦略に
よって正答することができる。被験体がこの戦略を採用している場合，長いインターバルにおいて
見出された時間細胞の特異的な活動は，長いインターバルの終了時点へ至る計時過程を反映してい
るとは言い切れない。この指摘に対して，著者も行動課題がもつ問題を明確に自覚しているが，そ
の問題によって本研究で見出された時間細胞による時間情報の表現が覆ることはないとの回答で
あった。その根拠は，実験 2および実験 3のいずれにおいても，長いインターバルの試行における
時間細胞の活動は，短いインターバルの終了時点を超えても特定の経過時間を表現していたことで
あった。一方で，実験 2で見出された経過時間を表現する発火率上昇のうち，長いインターバルや
インターバルを延長した条件では，時間受容野が総じて広かったことは，短いインターバル終了時
点を超えた時間の計時は，被験体にとって精度が要求されなかったという間隔二等分課題の問題が
影響した可能性が残る。しかしながら著者からは，間隔二等分課題が持つこれらの問題を明確に意
識した上で，試行の繰り返しが必要な神経活動記録・解析研究に適した課題として同課題をあえて
選んだこと，あわせて，今後はピーク法など他の計時行動課題を用いた研究との比較検討の重要性
についても回答が得られた。 
次に，時間弁別を要しない実験 2-4や，特定時間長の計時を行っているわけではない実験 3-2に
おいて，時間細胞が時間情報を表現していることは，著者の見出した時間細胞の活動は，計時課題
とは無関係に生じる可能性があるのでないかという指摘もなされた。これに対して筆者からは，イ
ンターバル延長や短縮などの実験操作によって同一の時間細胞群がその活動を可塑的に変化させ
ていることから，時間細胞の活動と行動課題との関係は示されているとの回答がなされた。しかし，
特定の場所に受容野をもつ海馬の場所細胞は，場所手がかりを必要とする行動課題を学習せずとも
生じるという先行研究の例を挙げ，一部の時間細胞も同様に行動課題とは無関係に生じる可能性も
棄却できないことも併せて回答された。 
また，弁別時間の差を小さくすることで，わずかな計時時間の差に対する時間細胞の時間表現の
精度と限界を調べる必要がなかったのかという指摘があった。これに対する著者からの回答は，弁
別時間差を小さくすることで時間表現の精度をより詳細に検討する方向性は，行動研究に重きを置
くアプローチであれば当然そうすべきだが，それによって生じる正答率の低下が，同一条件の試行
の繰り返しが不可欠な神経活動記録・解析という本研究のアプローチにとっては，むしろ不利に作
用すると考え，80％以上の正答率で安定する今回の実験条件を採用したというものであった。 
さらに時間細胞が時間情報を表現していることは確かだが，それは計時行動と神経活動の相関で
あり，それらの時間情報がもつ行動への機能的役割を示しているわけではないとの指摘もなされた。
著者はこの問題に自覚的であり，それを検討する実験手法として局所破壊や光遺伝学的手法による
機能阻害を挙げて回答するとともに，現時点では時間細胞が海馬の錐体細胞であること以外にそれ
を細胞レベルで同定することは困難であるため，時間細胞の活動を選択的に阻害することは現状で
は技術的に困難であるとの回答がなされた。 
以上に挙げられた指摘や問題点は，新たな時間弁別課題の下での時間細胞の機能的な役割の分析，
行動研究と神経科学研究とのバランスを踏まえた上での今後の研究の設計，時間細胞の機能的役割
の発現という挑戦的テーマの設定など，著者の考えている今後の研究において十分克服可能なもの
と考えられる。また本論文を構成する個々の結果は，優れた最先端の技術を駆使し，明快な数理モ
デルに基づく丁寧な解析によって導出された高水準のものと認められる。以上の点を鑑み，審査員
一同は本論文が博士（心理学）学位を授与するに値するものと判断する。 
